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into  four  broad  categories,  pit‐form  (PEH),  plane‐form,  linear‐form  (LEH),  and  localised 67 
hypoplasia  (Guatelli‐Steinberg,  2015;  Pindborg,  1970;  Seow,  1990;  Hillson  &  Bond,  1997; 68 









are  affected  along  the  plane  of  a  brown  stria  of  Retzius  during  formation.  Small  pits  are 78 
created when only a few ameloblasts stop forming enamel matrix, with large pits involving 79 



























et al., 1986).  In particular,  insufficient growth space  in the maxilla and mandible has been 105 
associated with localised defects termed crypt fenestration enamel defects (CFEDs) (Skinner 106 
























Cecchi  et  al.,  1994; Pisanty & Garfunkel,  1977;  Purvis  et  al.,  1973;  Seow, 1990;  Skinner & 129 
Newell,  2003).  Methods  used  to  record  enamel  hypoplasia  varies  between  studies. 130 
Researchers  often  only  record  LEH  frequencies  (e.g.,  Guatelli‐Steinberg,  2003,  2004; 131 
Miszkiewicz, 2015). Whereas other studies record all hypoplastic defects (e.g., Goodman et 132 
al.,  1980,  1984;  Goodman  &  Armelagos,  1985;  Ogilvie  et  al.,  1989).  Similarly,  some 133 
researchers only record enamel hypoplasia on certain teeth, with anterior permanent teeth 134 
usually favoured (e.g., Infante & Gillespie, 1974; Lovell & Whyte, 1999). When PEH is included 135 








2016;  Seow  et  al.,  1984;  Stimmler  et  al.,  1973;  Wright  et  al.,  1993).  Most  studies  of 144 
archaeological  and other ancient, or non‐human,  samples,  since  they do not have patient 145 
records, can only conclude that an individual had a ‘non‐specific stress’ if they display enamel 146 
hypoplasia, or that a population was more/less stressed than other samples depending on 147 
the prevalence of  a particular  type of hypoplastic defect.  Typically,  ‘stress’  in  this  context 148 
refers  to  illness  or malnutrition.  In  this  study  all  types  of macroscopically  visible  enamel 149 
hypoplasia are recorded in three extant primate species and three fossil hominin species. We 150 








The  samples  studied  include  specimens  assigned  to Homo  naledi, Paranthropus  robustus, 157 
Australopithicus africanus, gorillas, chimpanzees and baboons (Table 1). Specimen numbers 158 
and  species  classifications  are  detailed  in  the  Appendix.  Some  data  presented  has  been 159 
published in Towle and Irish (2019), with additional data added in the present study, notably 160 
localised hypoplasia prevalence’s. The hominin samples are curated at The Ditsong National 161 
Museum of Natural History  and  the University  of  the Witwatersrand.  The  extant  primate 162 
samples are curated at the Powell‐Cotton Museum, and comprise common chimpanzees (Pan 163 






Species  Teeth observable  Not observable  Total teeth 
Early Homo  47  19  66 
Australopithecus sediba  10  1  11 
Paranthropus robustus  304  127  431 
Homo naledi  142  14  156 
Australopithecus africanus  360  122  482 
Gorilla gorilla gorilla  1693  392  2085 
Pan troglodytes  1837  677  2514 









enamel  defects  on  a  tooth  crown.  If  pitting  was  present  within  a  LEH  band  then  it  was 176 





due  to  post‐mortem  damage  were  marked  as  8.  Numbers  1,  2,  3  and  4  represent  LEH, 182 
localised,  PEH  and  plane‐form  defects  respectively.  Examples  of  each  type  of  defect  are 183 

































Table  2  displays  the  prevalence  for  the  different  types  of  enamel  hypoplasia  in 215 
permanent and deciduous teeth of each species. The hominin samples have higher rates of 216 







crown  surface  (Figure  2B).  No  plane‐form  defects  were  recorded  in  any  of  the  hominin 222 
samples. A specific example of plane‐form hypoplasia was found in the chimpanzee sample 223 
and has been published as a case study (Towle et al., 2018). Figures 3 and 4 highlight two 224 




Species   Permanent teeth Deciduous teeth   
 
PEH (# teeth)  LEH (# teeth) Localised PEH (# teeth)   Localised
Pan troglodytes   0.65 (12/1837)  8.06 (148/1837)  0.98 4.23 (25/591)   5.08
Gorilla gorilla gorilla   2.89 (49/1693)  4.25 (72/1693)  0.95 1.39 (6/433)   12.93
Papio anubis   0.00 (0/774)  2.07 (16/774)  1.68 0.00 (0/107)   3.74
Homo naledi   0.70 (1/142)  14.79 (21/142)  0.70 0.00 (0/16)   0.00
Australopithecus africanus   5.03 (18/358)  15.08 (54/358)  0.28 5.00 (2/19)   0.00





















show  other  enamel  abnormalities,  and  all,  or most,  teeth  are  typically  affected  to  some 247 
degree  (Sundell  and Koch,  1984, Crawford et  al.,  2007; Wright,  1985, Aldred et  al.,  2003, 248 
Chamarthi et al., 2012, Schuurs, 2012; Wright et al., 1993, Mehta et al., 2013). Additionally, 249 
animal and clinical studies have extensively shown that malnutrition and disease can cause 250 
































factors may also be  important to consider  (Skinner, 1996; Hart et al., 2003).  In Figure 4, a 281 
juvenile male chimpanzee with a full deciduous dentition has defects on the maxillary canines, 282 





pattern  of  the  defects  are  different  on  each  tooth,  suggests  these  defects  may  be  best 286 
described as  localised enamel hypoplasia. This case highlights an  issue  in studying enamel 287 
hypoplasia in fragmented collections, i.e., these defects all likely share a common aetiology, 288 
but if individual teeth were found isolated several types of defect and/or aetiologies may have 289 







include  tooth  properties  (e.g.,  underlying  morphology  or  epithelium  folding  during 297 
development),  dentine  defects,  specific  dietary/environmental  factors  (e.g.,  fluorosis),  or 298 
genetic conditions (Braunn et al., 2014; Xing et al., 2015; Musale et al., 2019). Therefore, these 299 
abnormalities are not necessarily a form of enamel hypoplasia, making recording difficult in 300 
ancient  samples.  Unusual  enamel  abnormalities  such  as  these  were  rare  in  the  sample’s 301 
studies,  except  in  H.  naledi  in  which  ‘wavey’  and  ‘vertical’  enamel  abnormalities  were 302 
recorded (Figure 4). Tobias (1967) notes similar defects in a P. boisei specimen, but otherwise 303 
such  abnormalities  are  rarely  recorded  in  fossil  hominin  samples.  Other  types  of  enamel 304 












Genetic and environmental differences on a population  level are also  important  to 315 




gene  shows  signs  of  strong  positive  selection  in  certain  species,  likely  relating  to  enamel 320 
thickness (Kelley and Swanson, 2008; Horvath et al., 2014), and mutations in this gene are 321 
also associated with many types of amelogenesis  imperfecta (Crawford et al., 2007, Kelley 322 
and  Swanson,  2008, Wang  et  al.,  2015).  Therefore,  species  that  have  recently  evolved  a 323 
substantial increase/decrease in enamel thickness or tooth size, may be more prone to certain 324 
types of enamel abnormalities (Towle et al., 2019). Other genetic factors will heavily influence 325 




Tooth properties  (e.g., morphology,  size and enamel structure), will also affect  the 330 
likelihood of enamel hypoplasia being visible on a macroscopic level, and influence the shape 331 
and  shape of  defects  (Guatelli‐Steinberg et  al.,  2012; Braunn et  al.,  2014; McGrath et  al., 332 
2018). For example, the angle at which striae of Retzius reach the outer enamel surface will 333 
affect the depth and size of LEH defects, meaning different teeth, and surfaces, are more/less 334 
likely  to  show macroscopic  defects  (Guatelli‐Steinberg  et  al.,  2012,  2017; Hillson & Bond, 335 



















enamel  hypoplasia  to  compare  the  ‘stress’  between  populations  may  miss  crucial 353 
information.  Instead,  it may be more beneficial to display and described different types of 354 
defects separately and attempt to understand the aetiology on an individual and population 355 
bases. Incorporating tooth property and phylogeny information into analysis may also allow 356 
more robust conclusions. 357 
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